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Abstract 

The adult development of normal and denervated metathoracic flight muscles was 
studied histologically and morphometrically in the Scarabeid beetle Pcichnoda marginata 
Kolbe. 

The differentiation of the denervated muscle fibers is hardly impaired. No alteration 
of the histological structure was observed on the light microscopical level. 

Nerve transection largely inhibits multiplication of nuclei in the denervated muscle 
anlagen. Muscular growth is considerably impaired, but not stopped, the cytoplasmic 
area per muscle nucleus reaching only half the normal adult value. 


A. EINLEITUNG 

Die Insektenmuskeln sind in ihrer Entwicklung und ihrem Fortbestand von der 
Nervenversorgung abhängig. 

Erste Hinweise verdanken wir Kopec (1923), Williams und Schneiderman (1952) 
und Nüesch (1952). Diese Autoren beobachteten, dass nach Thoraxganglionektomie 
an jungen Schmetterlingspuppen in der Imago die willkürlichen Thoraxmuskeln fehlten. 

Von Nüesch (1957, 1968), Basler (1969) und Nüesch & Bienz-Isler (1972) wurden 
in weiteren Experimenten die quantitativen und zeitlichen Verhältnisse bei Antfieraea 
polyphemus und A. pernyi licht- und elektronenoptisch verfolgt. Untersuchungen an 
Thoraxmuskeln hemimetaboler Insekten wurden von Teutsch-Felber (1970) an 
Periplanetci ameriecma und von Thommen (1973) an Gryllus bimaculatus durchgeführt. 

In den bisherigen Arbeiten wurde der ,,fibrilläre“ Insektenmuskel gewisser Holo- 
metaboler (z.B. Coleoptera, Diptera, Hymenoptera) nicht berücksichtigt. Die vorlie¬ 
gende Arbeit sollte nun in quantitativer und qualitativer Hinsicht Aufschluss über die 
Wirkung der Denervation auf die Imaginalentwicklung der direkten und indirekten 
fibrillären Flugmuskeln des Metathorax von Pachnoda marginata Kolbe (Col. Scara- 
baeidae) geben. Die Entwicklung denervierter Muskeln wurde mit derjenigen normaler 
Fasern verglichen. 

An dieser Stelle möchte ich meinem verehrten Lehrer Herrn Prof. Dr. H. Nüesch, 
unter dessen Leitung die vorliegende Arbeit im Zoologischen Institut der Universität 
Basel entstand, für sein stetes Interesse und die wertvollen Ratschläge und Anregungen 
herzlich danken. 

Bedanken möchte ich mich auch bei Herrn Dr. h. c. R. Wyniger für die Abgabe 
einiger Pachnoda-Engerlinge und Imagines und wertvollen Hinweise für die Zucht. 


B. MATERIAL UND METHODE 
1. Versuchstiere 

Für die vorliegenden Untersuchungen dienten Puppen und Imagines des tropischen 
Rosenkäfers Pachnoda marginata Kolbe (Scarabaeidae, Cetoniinae). Die Zuchtbedin¬ 
gungen entsprachen weitgehend dem von Wyniger (1974) beschriebenen Verfahren. 

Die Normal- und Versuchstiere wurden nach der Verpuppung ausserhalb des 
Kokons bei 25°C±0,5° in einer sterilen Farbschale (2x3 cm) und diese wiederum 
in einer sterilen Petrischale gehalten. Um Haemolympheverluste durch Eintrocknen zu 
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vermeiden, wurden einige ml Wasser mit 0,1% Chinosol W 1 (Fungizid) in die Petrischale 
gegeben. Die Imaginalentwicklung (Puppenstadium) dauert ausserhalb des Kokons 
19,5—21 Tage. 


2. Operationstechnik 

Alle Versuchstiere wurden 7 h (±1 h) nach der Puppenhäutung operiert. Zu diesem 
Zeitpunkt ist die Chitinhülle bereits genügend erhärtet und die Operation konnte ohne 
Blutverlust durchgeführt werden. Die Melaninbildung des Blutes wurde mit Phenyl- 
thioharnstoff verhindert (Williams 1946). Bei der frisch geschlüpften Puppe ist der 
operative Eingriff nur unter hohem Blut- und Fettkörperverlust möglich. Operationen 
zu einem späteren Zeitpunkt erwiesen sich ebenfalls als ungeeignet. Die erhärtete, starre 
Chitinhülle einer älteren Puppe verunmöglicht ein Freilegen des Operationsfeldes ohne 
starke Schädigung des Tieres. 

Die Tiere wurden unter CO a -Narkose operiert. Die Instrumente und der Arbeits¬ 
platz wurden mit Sagrotan 2 desinfiziert. Der Eingriff erfolgte von der Ventralseite her. 
Durch die Lage des Bauchmarkes bedingt, liegt das Operationsfeld zwischen Kopfanfang 
und den Coxen II. Das Operationsfeld wurde durch Hochheben des Kopfes und und 
Zurückstossen der Coxen I und II freigelegt. Median wurde ein schmaler Chitinstreifen 
entfernt. Der Fettkörper wurde vorsichtig sagittal geteilt (nicht entfernt!) und die 
Ganglien lagen frei. Je nach Operationstyp wurden die entsprechenden Nerven oder 
Ganglien mit einem Haken leicht angehoben und mit der Iridektomieschere abgetrennt 
und entfernt. Dabei wurden nach Möglichkeit alle Tracheen Verletzungen vermieden. 
Bei sämtlichen operierten und scheinoperierten Tieren wurde die Wunde mit dem 
Wundspray Nobecutan 3 verschlossen. Nach Ablauf der Entwicklungszeit mussten die 
Tiere aus der Puppenhülle befreit werden. Mit der Exuvie liess sich auch der Wund¬ 
verschluss leicht entfernen. 

Eine Anzahl Puppen wurde ohne Eingriff am Nervensystem scheinoperiert zur 
Feststellung allfälliger genereller Operationsschäden. 


3. Auswertung 

Die Puppen und Imagines wurden mit C0 2 betäubt und mit Aethylacetat getötet. 
Diese Methode erlaubt eine Fixierung der Muskeln in entspanntem Zustand. Um die 
Lage und den Kontraktionszustand der Flugmuskeln nicht zu verändern, wurden nur 
Kopf, Extremitäten und Teile des Abdomens ab getrennt. Das Fixiergemisch (Bouin- 
Dubosq-Brasil) wurde vorsichtig in den Thorax injiziert. Die fixierten Tiere wurden 
in 80% igem Alkohol sagittal halbiert, die Muskeln herauspräpariert, gemessen und 
über Paraplast zu histologischen Präparaten aufgearbeitet (Schnittdicke 7 ja). Folgende 
Färbemethoden wurden angewandt:— für Uebersichtsbilder: Hämalaun-Mayer/Benzo- 
purpurin; Hämatoxylin-Delafield. —für die Struktur der Kerne und der Querstreifung: 
Hämatoxylin-Heidenhain; Bodian; Silberimprägnation nach Rowell. 

Die anatomische Form der ausgewählten Muskeln, weitgehend parallel liegende 
Fasern, erleichterte die quantitative Auswertung. Zur Bestimmung der Faserzahl und 
der Muskelquerschnittsfläche genügten, wie Voruntersuchungen ergaben, Messungen 
an Querschnitten einer schmalen Zone der Muskelmitte. In dieser Zone setzen bei den 


1 Riedel-de Haen AG, Seelze-Hannover (Firma Hokochemie AG, Langenthal). 

2 Schülke und Mayr GmbH, Nordstedt - Hamburg. 

3 Nobel - Pharma, Schweden (Globopharm AG. Küsnacht-Zürich). 
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drei untersuchten Muskeln auch die Nerven an. Die Bestimmung verschiedener Merkmale 
(Faserzahl, Fläche, Sarcomerenlänge, etc.) erfolgte an Quer- und Längsschnitten des 
gleichen Muskels und damit im vergleichbaren histologischen Zustand (Schrumpfung). 

Nach dem System der optischen Flächenintegration (Punktzähl- oder Treffer¬ 
methode, vgl. Leitz-Mitt. Suppl. Band I 1970/72; Hennig 1967, Sitte 1967) wurde die 
Gesamtquerschnittsfläche der Muskeln bestimmt. Dieses neuere Punktzählverfahren 
hat den Vorteil, dass auch bei ungünstiger Präparation oder stark zerteilter Querschnitts¬ 
struktur die Fläche rasch und mit hinreichender Genauigkeit bestimmt werden kann. 
Das Rasterbild wurde von einer 10 x 10 cm grossen Rasterplatte mit quadratisch ange¬ 
ordneten Punkten über den Zeichentubus in das mikroskopische Bildfeld eingespiegelt. 

Die Kerne im „fibrillären“ Flugmuskel von Paehnodci liegen parallel zur Faserachse 
und sind über die gesamte Faserquerschnittsfläche unregelmässig verteilt, was eine 
Bestimmung am Totalpräparat erschwert. Die für die Berechnung der Kernzahl-Faser- 
volumen-Relation benötigte Kernzahl wurde aus Teilproben an Querschnitten der 
mittleren Muskelzone ermittelt (vgl. Speich 1973, Thommen 1973). An Querschnitten 
werden aber nicht ganze Kerne, sondern Kernanschnitte gezählt. Nach der Korrektur¬ 
formel von Abercrombie (1946) liess sich die tatsächliche Kernzahl NK pro Querschnitt 
berechnen: 

NK = nK ^ nK = Anzahl Kernanschnitte, T = Schnittdicke = 7 (i. 

L + T L = durchschnittliche Kernlänge (wurde an Längsschnitten 

bestimmt). 


Das Kernzahl-Faservolumen-Verhältnis ergibt sich nach der Formel: 


Faservolumen pro Kern = F . T 
NK 


F = Querschnittsfläche der Faser. 

T = Schnittdicke. 

NK = die theoretische, der gemessenen Fläche 
zugeordnete Anzahl ganzer Kerne des 
Faserquerschnittes. 


Die Länge der Sarcomeren wurde an Längsschnittpräparaten mit einem Wild- 
Messokular mit geeichter Strichplatte bestimmt. 


C. UEBERSICHT UEBER DIE BEARBEITETE MUSKULATUR, 
INNERVATION UND NERVENSYSTEM 

Die Anatomie der metathorakalen Muskeln wurde beschrieben von Straus (1828), 
Stellwaag (1914) und Rüschkamp (1927) an Melolontha melolontha , Lucanus cervus 
und Cetonia aurata. Darwin und Pringle (1959) beschrieben die Verhältnisse bei 
Oryctes rhinoceros, Pringle (1957, 1974) und Matsuda (1970) gaben eine allgemeine 
Uebersicht. Die Ergebnisse der Sektion von mehreren Pachnoda-Individuen zeigten 
eine gute Uebereinstimmung mit den Angaben von Darwin und Pringle. 

Bei der Bezeichnung der Muskeln folge ich der Nomenklatur von Darwin & 
Pringle (1959), der ich diejenige von Keler (1963) und Matsuda (1970) gegenüber¬ 
stelle. 

Die Auswahl der für die Denervationsversuche und eine postoperative quantitative 
Analyse geeigneten Flugmuskeln richtet sich nach der Funktion, der Innervation und 
der Gestalt. Die Muskeln durften keine Innensehnen aufweisen und sollten bei der Sektion 
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ohne Faserverlust herauspräpariert werden können. Diese Eignungskriterien erfüllten 
die drei grössten Muskeln des Metathorax: 


1. Der dorso-longitudinale Muskel dlm x 
Nr. 131 (v. Keler), t 14 (Matsuda) 

Dieser indirekte Flugmuskel, ein Flügelsenker, weist eine balkenförmige, im 
Querschnitt beinahe rechteckige Gestalt auf. Die Fasern laufen parallel. Er inseriert 
am Praephragma des Metatergums und zieht direkt über dem Darm liegend zum Ansatz 
am Postphragma. Die Innervation erfolgt vom Hinterflügelnerv (III N 1) aus über den 
III N 1 a 1 (vgl. Abb. 1). 



2. Der dorso-ventrale Muskel dvm 
Nr. 135 (v. Keler), tp 5 (Matsuda) 

Der dvm, ein Antagonist des dlm, erfüllt die Funktion eines Flügelhebers. Dieser 
flache, leicht trapezförmige und ausserordentlich mächtige indirekte Muskel hat seinen 
Ursprung an der caudoventralen Partie der kräftigen Sternalapophyse. Er inseriert 

































124 


WALTER ALBERT HEER 


mit der kleineren Fläche dorsal an der lateralen Seite des Praescutums. Der dvm wird 
vom Pleuralnerv (III N 2 b) aus durch den III N 2 b 2 + 3 innerviert (vgl. Abb. 2). 

3. Der basalare Muskel bm 
Nr. 142 (v. Keler), p 3 (Matsuda) 

Ein grosses, sehnenartiges und becherförmiges Apodem dient dem bm als ver- 
grösserte Insertionsfläche. Der Ursprung des bm liegt am Sternum, lateral vom dvm. 
Beinahe auf der gesamten Länge weist der bm eine konstante, elliptische Querschnitts¬ 



fläche auf. Die Innervation erfolgt vom Pleuralnerv (III N 2 b) aus durch den III N 2 b 6 
(vgl. Abb. 3). Nach Darwin & Pringle (1959), Machin & Pringle (1959), McCann & 
Boettiger (1961) und Ikeda & Boettiger (1965) erfüllen der bm und der Subalar- 
muskel sm der Lamellicomia während des normalen Fluges eine Doppelfunktion. 
Neben dem Senken der Flügel, gemeinsam mit dem dlm, sind sie für die Drehbewegung 
(wing twisting) und die Flugsteuerung (wing movement pattern) verantwortlich und 
besitzen teilweise eine komplexe und polyneuronale Innervation. 

Die gesamte Ganglienkette von Pachnoda ist bereits in der frühen Larve stark 
verkürzt und in die vorderen Körpersegmente verlagert. Während der Larvalentwicklung 
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Abb. 1—3: 

Rechte Hälfte des Metathorax einer Imago (Sagittalschnitt), Ansicht von innen. Nur 
Nerven des Metathorax gezeichnet. Reihenfolge der Abb.: median (Abb. 1) lateral (Abb. 
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verlagert sich das Bauchmark noch weiter nach vorne. In der Puppe treten keine grossen 
Veränderungen mehr auf. Das Th.I-Ganglion liegt in der Imago im Prothorax. Ein 
kurzes Konnektiv verbindet es mit dem Th.II-G., das mit dem Th.III-G. total ver¬ 
wachsen ist, beide liegen im Mesothorax. Dabei liegt das Th.III-G. dicht vor der Seg¬ 
mentgrenze. Die verwachsenen Abdominalganglien ragen in den Metathorax. Abge¬ 
sehen von dem bei Oryctes (Michels 1880, O. nasicornis; Gressitt 1953, O. rhinoceros ) 
und Passalus cornutus Fabr. (Cody & Gray 1938) etwas verlängerten Konnektiv 
zwischen den Th.I- und Th.II-G. zeigt die Imago von Pachnoda einen diesen Formen 
entsprechenden Aufbau der Ganglienkette. 

Die junge Puppe weist bereits einen dem imaginalen Innervationsmuster sehr 
ähnlichen Nervenverlauf auf. Vom Th.III-Ganglion gehen 2 Nerven ab. Ein Nebenast 
des Hinterflügelnervs zieht dorsal zu den dlm und odm (Obliquedorsalmuskel). Der 
Beinpleuranerv innerviert die übrige Metathoraxmuskulatur. 


D. NORMALENTWICKLUNG DER MUSKELN 

In der frisch geschlüpften Puppe sind alle adulten Flugmuskeln als Anlage vor¬ 
handen. Die Muskeln sind noch sehr klein, die Fasern liegen dicht aneinander. Die 
dvm und bm nehmen fast die gleiche anatomische Lage ein wie in der Imago.Der dlm 
jedoch wird von einer ursprünglich lateralen Lage während der Endoskelettdifferenzie- 
rung nach median eingeschwenkt und etwas in die Tiefe verlagert. 

Die beiden indirekten dlm und dvm und der direkte bm wurden in dreitägigen 
Abständen während der gesamten Puppenzeit histologisch und morphometrisch unter¬ 
sucht. Folgende Merkmale wurden dabei geprüft: 

— Faserzahl 

— Muskellänge 

— Muskcldicke (Querschnittsfläche des Muskels bzw. der einzelnen Fasern) 

— Zahl der Kerne pro Muskelquerschnitt 

— Verhältnis von Kernzahl zu Faservolumen (Kerndichte) 

— Querstreifung und die Länge der Sarcomeren 

Diese Kriterien weichen während der Imaginalentwicklung bei den einzelnen Mus¬ 
keln verschieden stark vom Adultzustand ab. Als Adultwert (= 100%) wurden die am 
frisch geschlüpften Käfer (nach 20,5 Tagen Puppenzeit) gemessenen Mittelwerte ein¬ 
gesetzt. Die quantitativen Ergebnisse (Mittelwert, Variationsbreite, % des Adultwertes) 
sind in den Tabellen 1 a-c zusammengefasst. 

Faserzahl 

In den dlm, dvm und bm der frisch geschlüpften Puppe von Pachnoda sind bereits 
alle Muskelfasern vorhanden, die Faseraufteilung ist abgeschlossen. 

Längen Wachstum 

Das Längenwachstum der Flugmuskeln steht in engem Zusammenhang mit der 
Differenzierung der endoskelettalen Strukturen. So hat der dvm, der bereits am 
1. Puppentag seine anatomische Adultlage einnimmt, in diesem Zeitpunkt schon die 
imaginale Muskellänge erreicht. In der jungen Puppe nimmt der bm ebenfalls seine 
Adultlage ein, wird sich aber, bedingt durch das folgende Dicken Wachstum, an der 
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schrägen Sternalwand noch ausdehnen und dabei seine Länge verändern. Der enge Zu¬ 
sammenhang zwischen dem Muskellängenwachstum und der Entwicklung der Phrag- 
mata tritt besonders auffällig beim dlm hervor. Dieser flache, lateral direkt der Puppen¬ 
hülle anliegende Muskel inseriert vorn an einer verdickten Epidermisleiste. Hinten setzt 
er an der Postphragmaanlage, die nicht mehr verlagert wird, an. Gleichzeitig mit dem 
Wachstum der Praephragmaanlage setzt auch das Muskellängenwachstum nach vorne 
und das Dickenwachstum in medianer Richtung ein. Hinton (1961) erklärt die Ver¬ 
lagerung der sich differenzierenden Muskeln während der Imaginalentwicklung bei 
Simulium ornatum durch ein lokal verschiedenes Epidermiswachstum. Schon am 15. Tag 
weist der dlm die imaginale Länge auf und nimmt die normale anatomische Lage des 
adulten Muskels ein. Die Differenzierung der Phragmata ist in diesem Zeitpunkt eben¬ 
falls abgeschlossen. 

Basler (1969) stellte an Antheraea pernyi (Lep.) durch das beginnende Vorwachsen 
der Phragmata am 6. Entwicklungstag ebenfalls ein Einschwenken der dlm-Anlage nach 
median fest. 

Kernvermehrung 

Die Muskelkerne liegen am 1. Puppentag bei den drei Muskeln an der Faser¬ 
peripherie und teilweise im Zentrum. Nach dem 6. Puppentag sind die Kerne unregel¬ 
mässig über die gesamte Faserquerschnittsfläche verteilt. Die Kernvermehrung eilt 
dem Dickenwachstum voraus. 

Die Kernzahl pro Querschnitt wurde bei den drei Muskeln auch an 10 Monate 
alten $ Imagines bestimmt. Die Muskeln und Kerne dieser älteren Tiere wiesen 
keine degenerativen Veränderungen auf. Die Kernzahlen weichen nur unwesentlich 
von den Werten beim frisch geschlüpften Tier ab. Die Hauptvermehrung der Kerne 
findet demnach während der Entwicklung in der Puppenhülle statt. Das histologische 
Querschnittsbild gleicht demjenigen der entsprechenden Muskeln von Lucanus cervus 
L. (vgl. dazu Smith, 1964; Abb. 90-93). 

Dickenwachs tum (Zunahme der Muskelquerschnittsfläche) 

Vom 1. Puppentag bis zum 12. Tag zeigen die drei Muskeln einen weitgehend 
ähnlichen Wachstumsprozess. Während dieser Periode erfolgt eine langsame, fast 
lineare Zunahme der Querschnittsfläche. Ein besonders starkes Dickenwachstum wurde 
zwischen dem 12. und 15. Puppentag beobachtet. So nimmt in dieser Zeit die Quer¬ 
schnittsfläche im Mittel um 32% (dlm), 38% (dvm), 37% (bm) zu. Im frisch geschlüpften 
Käfer (Normalwert, 100%) ist das Dicken Wachstum noch nicht abgeschlossen. Messun¬ 
gen an 10 Monate alten <3 Imagines ergaben eine starke Zunahme der Muskelmasse; 
so wies der dlm eine Fläche von 234% auf. 

Histologische Struktur 

In den vorliegenden Untersuchungen wurde Entwicklung und Differenzierung der 
metathorakalen dlm, dvm und bm von Pachnoda lichtoptisch, histologisch studiert. 
Diese Flugmuskeln entsprechen dem fibrillären Muskeltyp (vgl. dazu Pringle 1957, 
1974; Darwin & Pringle 1959 [Oryctes, Lucanus, Melothontha ], Smith 1961, 1965 
[Tenebrio ], Matsuda 1970 und Usherwood 1975). 

Der fibrilläre Muskel ist charakterisiert durch die ausserordentliche Grösse der 
Fasern und Fibrillen (vgl. Abb. 6). Das Querschnittsbild der Faser ist unregelmässig, 
balken- bis zylinderförmig. Die Fasern sind über den gesamten Muskelquerschnitt von 
gleichmässigen Zwischenräumen umgeben. Dieser Raum wird von einem reich ent- 
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wickelten Tracheennetzwerk, Blutzellen und selbst noch bei der frisch geschlüpften 
Imago von Fettkörper ausgefüllt. Im Muskel der 10 Monate alten Imagines fehlt der 
Fettkörper, die Zwischenräume sind kleiner und von mächtigen Tracheen erfüllt. Auch 
in Gefrierschnitten beträgt beim bm von Oryctes (Darwin & Pringle) der Zwischen¬ 
raum 50-60% der Muskel querschnittsfläche. 

Jede Muskelfaser wird peripher durch das Sarcolemm begrenzt. Die mächtigen 
Fibrillen (Sarcostyle) und die dazwischen liegenden länglichen Kerne sind über die 
ganze Querschnittsfläche der Faser verteilt. Die Sarcostyle liegen in unterschiedlichen 
Abständen, teilweise in Gruppen, nebeneinander (Abb. 6). Diese Zwischenräume sind 
einerseits auf die ins Sarcoplasma eindringenden Tracheolen und anderseits wahrschein¬ 
lich auf eine Schrumpfung des Gewebes durch die histologische Verarbeitung zurück¬ 
zuführen. 

Quer Streifung und Sarcomeren 

Die Sarcomeren der quergestreiften Flugmuskeln von Pachnoda marginata werden 
durch die Z-Membran begrenzt, die aber lichtoptisch nicht mit Sicherheit gefunden 
wurde. Auch Jordan (1955) konnte an fibrillären Flugmuskeln von Popillia japonica 
(Scarabaeidae), nach Heidenhain gefärbt, die Z-Membran nur schwer finden. Smith 
(1961) und de Kort (1969) konnten jedoch elektronenoptisch die Z-Membran in den 
fibrillären Flugmuskeln von Tenebrio molitor und Leptinotarsa decemlineata nach- 
weisen. Zwischen den Z-Membranen liegen die I-, A- und H-Bänder. Im entspannten 
Zustand nimmt das A-Band als dunkler Streifen zwischen den schmalen und hellen 
I-Bändern den Grossteil der Sarcomerenlänge ein. In einer Frühphase der Kontraktion 
haben die A-Bänder eine zweilappige Form, und in einem späteren Stadium erscheint 
zwischen den A-Hälften das H-Band (Hensen’sche Zwischenscheibe) (vgl. dazu auch 
Jordan 1955). Im Schlüpfstadium und bei den lOmonatigen Imagines wurde bei den 
drei Muskeln eine mittlere Sarcomerenlänge von 2,9 (2,8-3,1 (jl; n = 8, resp. n = 4) 

gemessen. Die quergestreiften, fibrillären Flugmuskeln der Käfer weisen relativ kurze 
Sarcomeren auf. Smith (1961) gibt für Tenebrio eine mittlere Sarcomerenlänge von 
ungefähr 2 (jl. an. de Kort (1969) für Leptinotarsa 2,2-2,5 [jl. 

Am 12. Entwicklungstag konnte an Pachnoda-Puppen bei allen drei Muskeln das 
Auftreten der Querstreifung zum ersten Mal festgestellt werden. In diesem Stadium 
sind die Fibrillen noch ausserordentlich fein. Daher bereitet der Nachweis der Quer¬ 
streifung grosse Mühe. Am 15. Puppentag ist die Länge der Sarcomeren bereits messbar. 
In der Regel beträgt sie etwas mehr als 3 [j. und entspricht damit der adulten Sarcome¬ 
renlänge. Das A- und das I-Band lässt sich deutlich unterscheiden. Die zwischen den 
Fibrillen liegenden Mitochondrien konnten lichtoptisch nicht eindeutig nachgewiesen 
werden. Ein ausgeprägtes interfibrilläres Tracheolennetz sorgt für einen wirkungsvollen 
Gasaustausch. Nach Smith (1961) sind die Tracheolen extrazellulär und auch in den 
feinsten Verästelungen vom Plasmalemma (T-System) umgeben. 

Kernzahl — Faservolumen — Relation ( Kerndichte) 

In bestimmt differenzierten Zellen besteht normalerweise ein konstantes Verhältnis 
zwischen der Kernzahl und der Plasmamasse. Die Ueberprüfung dieser Regel an den 
dlm, dvm und bm sollte Aufschluss geben über allfällige Zusammenhänge zwischen der 
Kernvermehrung und dem Plasmawachstum während der Imaginalentwicklung. Dabei 
muss berücksichtigt werden, dass das an Querschnitten messbare Faservolumen die 
plasmatische Grundsubstanz, die Fibrillen, andere Organellen und die Kernmasse 
umfasst. Die Berechnungsweise des anhand von Querschnittsmessungen bestimmten 
Kernzahl-Faservolumen-Verhältnis ist auf Seite 122 beschrieben. 
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Nach dem Schlüpfen der Imago findet praktisch keine Kernvermehrung mehr 
statt. Das Faservolumen nimmt zuerst langsam und nach dem 12. Puppentag bei allen 
drei Muskeln rascher zu. Das einem Kern entsprechende Faservolumen nimmt bis zum 
10. Monat auf mehr als das Doppelte zu, z.B. beim bm von 3052 auf 7041 pro Kern. 


E. DENERVATION DER MUSKELN 

In 7 Versuchsreihen wurde nach einer Operationsmethode gesucht, die einen 
wirksamen Nervenunterbruch während der gesamten Imaginalentwicklung garantierte. 
Insgesamt wurden 152 Puppen 7 h nach der Häutung operiert. Die erste Operationsserie 
an Pachnoda, eine einseitige Durchtrennung des Hinterflügelnervs (III N 1) und Bein- 
pleuranervs (III N 2), zeigte bereits das hohe Regenerationsvermögen der proximalen 
Nervenstümpfe. 

Wie schon bei der Beschreibung der Operationsmethode (vgl. Seite 121) begründet, 
musste auf Nachoperationen verzichtet werden. Mit Ganglienektomie wurde nun 
versucht, die kurze Distanz zwischen dem nach vorne verlagerten Bauchmark und den 
Erfolgsorganen zu vergrössern. Der längere Weg sollte die proximalen Regenerate 
daran hindern, innerhalb nützlicher Frist die Muskelanlagen zu erreichen. 

Die einfache Ganglienektomie schien aber am vorderen Ganglion eine noch leb¬ 
haftere Regeneration auszulösen. Der periphere Nervenstumpf der 111 N 1 und III N 2 
blieb bei den meisten Tieren auf der Höhe der Schnittstelle erhalten. Oft wurden kurze, 
feine Regenerate sensorischer Nerven gefunden, die sich an einen Intersegmental- 
muskel an der Segmentgrenze legten oder sich im Fettkörper verloren. In 2 Serien 
wurde nach der Ganglienexstirpation ein kleines steriles Plastikplättchen als Hindernis 
quer hinter das letzte der im Thorax verbliebenen Ganglien implantiert. Eine gewisse 
Beeinträchtigung der Hämolymphzirkulation wurde dabei bewusst in Kauf genommen. 
Während der Bildung des Exoskeletts wurden die Plättchen jedoch nach aussen ab- 
gestossen. Die erhoffte Wirkung blieb aus. 

Nur in der letzten Serie (Nr. 7) war es möglich, das Regenerationsgeschehen 
während der gesamten Imaginalentwicklung von den denervierten Muskelanlagen 
weit entfernt zu lokalisieren. In dieser Serie wurden 33 Puppen operiert (Exstirpation 
der Th. I-, Th. II-, Th. III- und der Abdominalganglien). 3 bis 12 Tage nach dem schweren 
Eingriff starben insgesamt 14 Puppen. 2 Imagines wurden wegen einer abnormalen 
Darmentwicklung, 2 Tiere wegen zahlreicher Einschlusskörperchen in Haemolymphe 
und Fettkörper nicht weiter untersucht. Bei 2 Käfern mit etwas weniger Einschluss¬ 
körperchen wurde nur die Muskellänge ausgemessen. Nur 13 Imagines gelangten in 
die histologische quantitative Auswertung, da nach strenger Kontrolle bei ihnen eine 
Muskelreinnervation mit Sicherheit ausgeschlossen werden konnte. Die Muskeln der 
beiden Thoraxseiten wiesen neben einer weitgehend gleichen Masse auch eine normale 
Differenzierung auf. Die Imaginalentwicklung der denervierten Tiere betrug im Mittel 
22 Tage (21-23), diejenige der Normaltiere 20,5 Tage (19,5-21). 


F. ERGEBNISSE DER DENERVATION (Operationsserie Nr. 7) 

1. Untersuchung als Imago 

Die Wirkung der Nervenunterbrechung auf die Faserzahl, Muskellängenwachstum, 
Muskeldickenwachstum, Kernvermehrung, Verhältnis von Kernzahl zu Faservolumen 
und auf die Differenzierung der Feinstruktur (Querstreifung) wurde an den dlm, dvm 
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und bm im Adultstadium histologisch quantitativ untersucht. In die Analyse der einzelnen 
Kriterien wurde, sofern nichts anderes vermerkt ist, 10 Tiere einbezogen und pro dlm, 
dvm, bm je 20 Muskeln ausgewertet (d.h. je links und rechts). Die Ergebnisse (Mittel¬ 
wert, Variationsbreite, postoperative Wachstumsleistung in % des normalen Adultwertes) 
sind in der Tabelle 2 zusammengestellt. 

Faserzahl 

Die mittlere Faserzahl der denervierten Muskeln liegt wie erwartet in der Imago 
innerhalb der für die Normaltiere geltenden Variationsbreiten, da die Faseraufteilung 
bereits im Operationsstadium abgeschlossen ist. 

Längen Wachstum 

Es wurden je 24 dlm, dvm und bm ausgewertet. Die Ueberprüfung der Muskellängcn 
denervierter Imagines ergab wie erwartet beim dvm einen Mittelwert von 100% der 
Normallänge. Hinweise auf eine effektive Beinträchtigung des postoperativen Längen¬ 
wachstums können nur die Ergebnisse der dlm und bm geben. Der dlm weist im Ope¬ 
rationsstadium erst 53% und der bm 77% der adulten Normallänge auf. Wie bereits 
erwähnt, steht die Imaginalentwicklung des dlm und bm in engem Zusammenhang mit 
der Differenzierung des Endoskeletts. Die Differenzierung und Entwicklung des Skeletts 
wird von der Nervenunterbrechung nicht beeinflusst. Sogar die Ansatzstellen des dlm 
und bm sind in ihrer normalen Grösse entwickelt. 

In der Imago erreicht der denervierte dlm nur 76% und der bm 86% der adulten 
Normallänge, d.h. die postoperative Leistung des Längenwachstums beträgt beim dlm 
nur die Hälfte und diejenige des bm nur 2/5 der Normalleistung. Die Fläche zwischen 
dem Meso- und Metaphragma bildet ein Trapez, bei dem die laterale Seite etwas kürzer 
als die mediane ist. Neben dem Längenwachstum wird besonders das Dickenwachstum 
in medianer Richtung stark gehemmt, ln der Imago nimmt infolgedessen der denervierte 
dlm eine laterale und nicht die normale mediane Lage ein, d.h. der Muskel bleibt im 
Mittel kürzer, trotzdem die skelettalen Ansatzstellen vorhanden wären. Im Vergleich mit 
dem Normalmuskel weist auch der denervierte bm kleinere Flächen an den Ansatzstellen 
auf. Die Insertion an der Scheibe, aber auch der Ansatz an der schrägen Sternalwand 
liegen im Gegensatz zum Normalmuskel etwas lateral. 


Kerne 

Operationsstadinm: Imago: 

dlm 454 Kerne pro Querschn., 34%* 280 Kerne pro Querschn., 21 %* 

dvm 343 Kerne pro Querschn., 24% * 377 Kerne pro Querschn., 27%* 

bm 538 Kerne pro Querschn., 25%* 565 Kerne pro Querschn., 26%* 

* — % des Normalwertes. 


Wie die quantitativen Angaben belegen, wird die Kern Vermehrung von der Nervenun¬ 
terbrechung besonders stark betroffen. Die Kernzahl der denervierten dvm und bm 
übersteigt nur knapp diejenige des Operationsstadiums. Am empfindlichsten beein¬ 
trächtigt ist die Kernvermehrung des dlm. Die mittlere Kernzahl liegt sogar deutlich 
unter dem Wert im Operationsstadium. Es wurde jedoch in keinem der untersuchten 
Muskeln Andeutungen eines Kernzerfalls festgestellt. Wie die Tabelle 2 zeigt, ist die 
Kernzahl schon 6 Tage p.o. auf den Wert im Operationsstadium vermindert. 
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Dickenwachstum (Zunahme der Muskelquerschnittsfläche) 

Die Denervation wirkt sich allgemein auf das Dickenwachstum der Muskeln stark 
hemmend aus. Sie führt aber nicht zu einer vollständigen Wachstumshemmung. 

Die drei untersuchten Muskeln weisen eine unterschiedliche Faserzahl und Quer¬ 
schnittsfläche auf. Die folgende Gegenüberstellung der mittleren Faserfläche der normalen 
und denervierten Tiere zeigt die effektive Wachstumsleistung während der Imaginal- 
entwicklung. 



dlm 

fi 2 Wachstumsfaktor 

dvm 

fi2 Wachstumsfaktor 

bm 

fi2 Wachstumsfaktor 

Operationsstadium 

493 

1 

337 

1 

235 

1 

Imago denerviert 

1240 

2,5 

1712 

5,1 

1429 

6,1 

Imago normal 

9775 

19,8 

12870 

38,2 

9130 

38,9 


Histologische Struktur 

Die denervierten Muskeln zeigen ein anderes Querschnittsbild als die Normaltiere. 
So liegen in den Muskeln des Operationsstadiums und der Normalimagines die Fasern 
regelmässig angeordnet, von gleichmässigen Zwischenräumen umgeben, über den gesam¬ 
ten Muskelquerschnitt verteilt. Die Fasern der denervierten Muskeln dagegen liegen 
einzeln oder in grösseren Gruppen, mit recht unregelmässigen Abständen, über die 
Querschnittsfläche zerstreut. Die Zwischenräume werden wie bei den Normalmuskeln 
von Tracheen, Fettkörper und Blutzellen erfüllt. 

Dagegen erfährt die histologische Feinstruktur der einzelnen Faser durch die 
Nervenunterbrechung nur geringfügige Veränderungen. Das Faserquerschnittsbild 
gleicht demjenigen der Normalfaser weitgehend. In der denervierten Faser liegen die 
im Gegensatz zur Normalfaser viel dünneren Sarkostyle etwas dichter, teilweise ebenfalls 
in kleinere Bezirke unterteilt (vgl. Abb. 5). Die Tracheenversorgung erscheint durchaus 
normal. Ebenso sind die Kerne, wie in der Normalfaser, unregelmässig über die gesamte 
Querschnittsfläche verteilt. Im Operationsstadium liegen die Muskelkerne grösstenteils 
an der Faserperipherie und teilweise direkt im Faserzentrum. An der Faserperipherie 
wurden in diesem Stadium Kernmitosen beobachtet. Die Muskelkerne lassen sich von 
den grösseren Tracheenkernen gut unterscheiden. Dieses Ergebnis (vgl. Abb. 5) belegt, dass 
die Nervenunterbrechung auf die Verteilung resp. Verschiebung der Muskelkerne während 
der Imaginalentwicklung keinen Einfluss ausübt. Wie schon erwähnt, konnte in keinem 
Präparat ein Kernzerfall und eine vom mittleren Normal wert (8,5 p.) abweichende 
Kernlänge festgestellt werden. 

Im histologischen Feinbau der drei untersuchten Muskeln besteht kein Unterschied. 


Querstreifung und Sarcomere 

Das histologische Bild der Querstreifung der Sarcostyle erscheint in den denervierten 
Muskeln völlig normal. Allgemein kann gesagt werden, dass die Nervenunterbrechung 
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auf die Differenzierung und Anordnung der Querstreifenbande keinen Einfluss ausübt. 
Der histologische Nachweis zweilappiger A-Bänder und A-Halbscheiben mit H-Bändern 
(Abb. 7) im denervierten Muskel lässt auf eine mögliche Kontraktionsfähigkeit der Faser 
schlossen, die jedoch physiologisch nicht geprüft werden konnte. 

In der denervierten Imago beträgt die mittlere Länge der Sarcomeren beim dlm 2,9 [x, 
dvm 2,8 [x und bm 2,85 [x. Die Sarcomeren der vergleichbaren normalen Muskeln sind 
im Mittel 2,9 |x lang. 

Kernzahl — Faservolumen — Relation 

Wie bereits erwähnt, wird durch die Nervenunterbrechung die Kernteilung viel 
stärker betroffen als das Dickenwachstum. Im adulten denervierten Muskel ist ein Kern 
im Mittel also von mehr Plasma umgeben als im Operationsstadium. Allerdings werden 
die normalen Adultwerte nur etwa zur Hälfte erreicht (dlm 49%, dvm 54%, bm 50%). 


2. Untersuchung während der Entwicklung 

Der Entwicklungszustand denervierter dlm, dvm und bm wurde am 6. und 
9. Puppentag quantitativ erfasst. Leider standen nur einzelne Tiere zur Verfügung, sodass 
die Ergebnisse nur erste Anhaltspunkte geben können. Gegenüber dem 1. Puppentag 
scheint die Kernzahl zunächst abzunehmen, um am Schluss wieder etwas höhere Werte 
als im Operationsstadium zu erreichen. Verglichen mit der Normalentwicklung ist 
jedenfalls die Kernvermehrung sehr stark gehemmt, namentlich in den ersten postopera¬ 
tiven Tagen. Die Unterschiede zwischen den beiden Puppenstadien sind nicht signifikant. 


G. DISKUSSION 


1. Allgemeine Reaktion auf den Eingriff 

Der angewandte Eingriff, Exstirpation der Thorax- und Abdominalganglien, hat 
keinen Einfluss auf die Entwicklung des Käferskeletts. Die Körperpigmentation, die 
Augenentwicklung und die Metamorphose des larvalen Darmes erfolgten durchaus 
normal. Dagegen wurde das Wachstum der von den entfernten Ganglien innervierten 
Stamm-, Bein- und Flugmuskeln allgemein stark gehemmt. 

Das Längen- und Dickenwachstum der in dieser Arbeit untersuchten fibrillären 
Flugmuskeln (dlm, dvm, bm) wird von der Nervenunterbrechung wohl stark beein¬ 
trächtigt, aber nicht vollständig angehalten. 

Lichtmikroskopisch konnten in den denervierten Muskeln in bezug auf die histolo¬ 
gische Feinstruktur keine degenerativen Veränderungen festgestellt werden. Obwohl 
die drei Muskeln verschiedene Funktionen erfüllen, besteht im histologischen Feinbau 
der Faser, soweit dies lichtmikroskopisch beurteilt werden kann, kein Unterschied. 
Abgesehen von der geringeren Kerndichte und den dünneren Fibrillen gleicht das Faser¬ 
querschnittsbild demjenigen der Normalfaser. Auch die denervierten Muskelfasern 
w'eisen, verglichen mit der Normalfaser, eine gut entwickelte Tracheolenversorgung auf. 
Das histologische Bild der Querstreifung der Fibrillen ist in der denervierten Faser 
durchaus normal. 

Im Operationsstadium liegen die Muskelkerne grösstenteils an der Faserperipherie 
und einzelne im Faserzentrum. In diesem Stadium wurden an der Faserperipherie 
Kernmitosen beobachtet. Am 6. Puppentag sind die Muskelkerne, in der denervierten 
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wie auch in der Normalfaser, unregelmässig über die gesamte Querschnittsfläche verteilt. 
In den denervierten Muskeln bleibt die Länge und die normale Beschaffenheit der Kerne 
erhalten. Die Nervenunterbrechung wirkt sich allgemein am stärksten auf die Kern¬ 
vermehrung aus, indem diese in den denervierten Muskelanlagen weitgehend unterbleibt. 
Im Vergleich mit der mittleren Kernzahl pro Querschnitt im Operationsstadium weisen 
in der Imago der denervierte bm und dvm keine signifikante Zunahme, der dlm sogar 
eine Abnahme auf. Während der Imaginalentwicklung nimmt die Querschnittsfläche des 
denervierten dlm im Mittel um 116% und die Muskellänge um 45% zu. Wie oben erwähnt, 
wird jedoch nur die Kernvermehrung, aber nicht die Kern Verteilung gestört, d.h. die 
vorhandenen Kerne könnten auf den nun grösseren Muskel verteilt werden. Dadurch 
Hesse sich die Tatsache erklären, dass der dlm bei der Auswertung weniger Kerne pro 
Querschnitt aufweist als im Zeitpunkt der Operation. 

Die postoperative Entwicklungszeit meiner Versuchstiere war gegenüber derjenigen 
der Normaltiere nur wenig verlängert. Basler (1969) stellte bei Antheraea und Thommen 
(1973) bei Gryllus nach Denervation keine Verlängerung der Entwicklungszeit fest. Nach 
Teutsch (1970) ist die Entwicklungsdauer bei Periplaneta nach der Operation im 
Durchschnitt auf das Doppelte verlängert. 


2. Scheinoperationen 

Die Entwicklungszeit der scheinoperierten Puppen war leicht verlängert (21 Tage, 
20-21). Vermutlich ist für diese Verzögerung die Beeinträchtigung der für die Imaginal- 
häutung notwendigen Bein- und Flügelbewegung durch den Wundverschluss verant¬ 
wortlich. Die Ergebnisse der histologischen quantitativen Auswertung entsprechen 
denjenigen bei den Normaltieren und belegen, dass die Scheinoperation und der damit 
verbundene Eingriff in den Stoffwechsel und Wasserhaushalt die Muskelentwicklung 
nicht beeinflussen konnte. 


3. Vergleich mit anderen Insekten 
Einleitung 

Bei den Holometabolen, Antheraea pernyi und A. polyphemus (Lepidoptera), 
[Nüesch 1952, Basler 1969, Nüesch & Bienz 1972] sowie Pachnoda marginata Kolbe 
wurde die Denervation während der Diapause oder am Anfang der Imaginalentwicklung 
durchgeführt. 

Die imaginalen Muskeln der Hemimetabolen entstehen während der Embryonal¬ 
entwicklung (vgl. Speich 1973). Die Operation in der Larve tangiert bei Periplaneta 
americana L. (Teutsch 1970) und bei Gryllus bimaculatus de Geer (Thommen 1973) 
funktionstüchtige, ausdifferenzierte Muskeln, die allerdings bis zum Adultstadium noch 
erheblich wachsen. Wenn berücksichtigt wird, dass auch bei Hemimetabolen während 
des Muskelwachstums stets neue Strukturen gebildet und ausdifferenziert werden, ist 
eine Gegenüberstellung der Denervationsergebnisse der oben erwähnten Insekten möglich. 

Die von mir untersuchten direkten und indirekten Flugmuskeln von Pachnoda 
entsprechen histologisch dem fibrillären Typ. Der von Nüesch et al. untersuchte indirekte 
dlm von Antheraea gehört zu dem von Pringle (1957) beschriebenen Typ der „close 
packed fibres“. Zudem muss bei einem Vergleich noch berücksichtigt werden, dass es 
sich bei den dlm von Antheraea um synchrone Muskeln handelt, während die Flug¬ 
muskulatur von Pachnoda asynchron arbeitet. 
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a) Vergleich mit Antheraea pernyi Guer. und A. polyphemus Cr. 

Die dlm-Anlage der Diapausepuppe von Antheraea besteht aus Plasmasträngen, 
Kernreihen und spindelförmigen Myoblasten (vgl. Eigenmann 1965; Bienz-Isler 
1968 a, b ). Nach Exstirpation des Thorax II-Ganglions zusammen mit dem Konnektivnerv 
des Ganglions I (Vordcrflügelnerv) in der Diapausepuppe von A.pernyi, sind im imaginalen 
Mesothorax von sämtlichen Muskeln nur wenige Fasern vorhanden (Basler 1969; vgl. 
Nüesch 1957, A. polyphemus ). Diese Feststellung findet bei Pachnoda marginata keine 
Parallele. Die Wirkung der Ganglienexstirpation auf die Muskelanlagen bei Pachnoda 
lässt sich eher mit derjenigen einer Nervendurchtrennung bei Antheraea nach Beginn der 
Imaginalentwicklung vergleichen. Nach Basler wird in der denervierten Muskelanlagc 
nach Nervenunterbrechung vor dem 9. Tag vorwiegend die Faserteilung und das Dicken¬ 
wachstum, nach dem 9. Tag das Dickenwachstum bei bereits imaginaler Faserzahl 
betroffen. Dabei verbessert sich die Entwicklungsleistung des dlm proportional zur 
Innervationsdauer vor dem Eingriff. Nach Nüesch & Bienz (1972) laufen die Diffe¬ 
renzierungsprozesse in den denervierten Anlagen in dem vorhandenen Zellmaterial, im 
einzelnen genau gleich ab wie in den normalen. Diese Feststellung erklärt auch die 
Beobachtung von Basler, dass die mit elektrischer Stimulation nachgewiesene Kontrak¬ 
tionsfähigkeit in den beiden Muskeln ungefähr zur gleichen Zeit auftritt. Der Nerv hat 
bei Antheraea keinen Einfluss auf die Differenzierung, den Zeitpunkt des Auftretens der 
Querstreifung und die Kontraktionsfähigkeit des Muskels. Bei Pachnoda konnte die 
Kontraktionsfähigkeit der denervierten Fasern leider nicht geprüft werden. Wenigstens 
deutet der histologische Nachweis kontrahierter Sarcomeren auf eine mögliche Kontrak¬ 
tionsfähigkeit der denervierten Faser hin. 

Die Feststellung von Basler, dass im denervierten dlm von Antheraea die Kern- 
vcrmchrung fast sollständig blockiert ist, kann auch für die dlm, dvm und bm von 
Pachnoda marginata bestätigt werden. Bei Antheraea weisen normale und denerviertc 
Muskeln in der Imago ein ähnliches Verhältnis zwischen Kernzahl und Fasermasse auf. 
Zusammen mit den Resultaten früherer Untersuchungen an Antheraea gelangten Nüesch 
& Bienz zur Auffassung, dass die entw icklungsförderndc Nervcnwirkung nicht direkt 
in den Ablauf der Kernteilung (Polyamitosen) eingreift, sondern schon Tage vorher das 
Cytoplasma so beeinflusst, dass die Kernteilungen später ablaufcn können. Die Ner- 
\enunterbrechung verändert die Eigenschaften des Cytoplasmas derart, dass die ami- 
totische Kernteilung völlig blockiert ist und zudem zahlreiche Kerne durch Pyknose 
ausfallen. Dies bewirkt eine etwas verlangsamte Differenzierung und nur sehr geringe 
Massenvermehrung. Bei Pachnoda wird nach Denervation um die Muskelkerne der 
dlm, dvm und bm nur etwa die Hälfte (49%, 54%, 50%) der normalen Plasmamenge 
aufgebaut. Die nur wenig voneinander abweichenden Werte lassen auch hier auf eine 
gewisse quantitative Abhängigkeit zwischen Kernzahl und Fasermasse schliessen. 
Diese Feststellung deutet auf eine eventuell mögliche Cytoplasma-Aenderung durch die 
Denervation hin, d.h. es würde bei Pachnoda ein sehr ähnlicher Mechanismus wie bei 
Antheraea vorliegen. Der Unterschied in der Kernzahl-Faservolumen-Relation beider 
Versuchstiere spricht aber dafür, dass die massgebenden Faktoren bei beiden Arten 
verschieden stark wirken. 

b) Vergleich mit Periplaneta americana L. 

Nach der Beobachtung von Teutsch (1970) an Periplaneta gehen die Wirkungen 
der einseitigen Nervendurchtrennungen im Metathorax weit über das direkte Inner¬ 
vationsgebiet hinaus. Die Operation hemmt nicht nur den denervierten Muskel, sondern 
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auch andere Muskeln der Gegenseite und zum Teil auch im Meso- und Prothorax. Das 
Problem wurde von Thommen (1973) eingehend diskutiert. Dieses Übergreifen der 
Schädigung auf andere Innervationsgebiete konnte Basler (1969), Nüesch & Bienz 
(1972) bei Antheraea pernyi und A. polyphemus und Thommen (1973) bei Gryllus bima - 
culatus nicht feststellen. Die für eine Muskelentwicklung ohne Nerveneinfluss bei Pach- 
noda unbedingt erforderliche Ganglienektomie verunmöglicht ein Vergleich mit Peri- 
planeta. Die denervierten Muskeln zeigen in beiden Körperseiten bei Pachnoda eine 
einheitliche Reaktion. 

c) Vergleich mit Gryllus bimaculatus de Geer 

Wie bei Pachnoda wird auch bei Gryllus das Muskel Wachstum durch den Eingriff 
nicht vollständig angehalten. Dagegen beobachtete Thommen (1973) nach Nervenun- 
terbrechung an den Muskeln von Gryllus mitunter stark degenerative Veränderungen. 
Hier weicht das histologische Querschnittsbild der Faser je nach postoperativer Ent¬ 
wicklungsdauer und je nach Muskel mehr oder weniger stark vom Normalbild ab. 

Die Nervenunterbrechung hat bei Pachnoda keinen, bei Gryllus höchstens einen 
indirekten Einfluss auf die Querstreifenbildung. Wie bei meinem Versuchstier handelt 
es sich auch bei den Sarcomeren der im Längenwachstum begriffenen Grillenmuskeln 
um Neubildungen. Ferner ist bei Gryllus die Teilung der Muskelfasern nach Denervation 
gestört. Die von Thommen in den denervierten Muskeln festgestellte z. Teil sogar über¬ 
steigerte Kernvermehrung, die zu einer Erhöhung der Kerndichte führt, kann für Pach- 
noda nicht bestätigt werden. Anzeichen eines Kernzerfalls wurden weder bei Gryllus 
noch bei Pachnoda gefunden. 


4. Nerv-Muskelbeziehung 
a) Regeneration des Nervensystems 

Aufgrund der Feststellung von Bodenstein (1955; 1957) und Teutsch (1970) an 
Periplaneta americana L., musste auch bei Pachnoda mit der Regenerationsfähigkeit 
des Nervensystems gerechnet werden. Die hohe Regenerationsfähigkeit des Nerven¬ 
systems bei Periplaneta liess sich nach Thommen (1973) in demselben Masse auch für 
Gryllus bimaculatus feststellen. Auch bei Leptinotarsa stellte de Kort (1969) nach Dener¬ 
vation der imaginalen Flugmuskeln eine bemerkenswert hohe Regenerationsfähigkeit 
des Nervensystems fest. Aufgrund der Reaktionsweise des NS von Pachnoda margi - 
nata — grosse Wachstumsgeschwindigkeit der Regenerate und die kurze Distanz zwischen 
Ganglien und Erfolgsorganen — führten die geplanten einseitigen Einzelnervdurchtren- 
nungen nicht zum erhofften Erfolg. Auf Nachoperationen musste verzichtet werden 
(vgl. Operationstechnik). 

In 7 Versuchsreihen wurde nach einer Operationsmethode gesucht, die eine Muskel¬ 
entwicklung ohne Nervenwirkung, während der gesamten Imaginalentwicklung ermög¬ 
licht. Nur mit der Exstirpation der Thorax-und Abdominalganglien konnte eine Muskel- 
reinnervation mit Sicherheit ausgeschlossen werden. 

b) Das Problem der stoffwechselkontrollierenden Nervenwirkung 

Die vorliegenden Untersuchungen an Pachnoda marginata haben gezeigt, dass die 
Muskelentwicklung, von anderen Faktoren (z.B. Hormone) abgesehen, zweifellos und 
entscheidend von der Innervation abhängig ist. Nach Nüesch & Bienz (1972) wirkt der 
Nerv auf die pupale Muskelanlage bei Antheraea entwicklungsfördernd. Die Ergebnisse 
bei Pachnoda schliessen eine ähnliche Nervenwirkung nicht aus. 
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De Kort (1969) denervierte zu Beginn der imaginalen Diapause die fibrillären dlm 
von Leptinotarsa decemlineata Say.. Im frisch geschlüpften Coloradokäfer sind die 
Flugmuskeln noch unvollständig entwickelt, d.h. sie sind mit den pupalen Muskeln von 
Pachnoda vergleichbar. Erst während der imaginalen Diapause findet die eigentliche 
Muskelentwicklung statt. Aufgrund der Ergebnisse biochemischer Auswertungen 
vertritt de Kort die Auffassung, dass die dauernde Nervenwirkung für eine normale 
Muskelentwicklung von grösster Wichtigkeit ist. Dass der Nerveneinfluss auch von 
grosser Bedeutung für die Aufrechterhaltung der Muskeln ist, zeigen die Untersuchungen 
von Atwood (1973) an adulten Flusskrebsen. Nach Denervation der Scherenöffner- 
Muskeln bei Procambarus clarkii und P. simulans verändert sich die Muskulatur erst 
mit der Nervendegeneration. Die Autoren vermuten, dass ein „trophischer Effekt“ der 
Nervenendigungen für das Überleben des Muskelgewebes verantwortlich ist. Basler 
(1969) weist auf die Möglichkeit hin, dass eine Wirksubstanz (Transmitter), welche durch 
die Nervenendigungen abgegeben wird, selbst den stoffwechselkontrollierenden Ner¬ 
veneinfluss ausübt. Eine experimentell festgelegte Dosis von reinem Sauerstoff unter 
Druck wirkt nach Basler auf die pupalen Muskeln von Antheraea wie eine Denervation. 
Dieses Ergebnis weist auf eine Wirksubstanz hin, die infolge einer Oxydation ihren 
spezifischen Einfluss nicht mehr ausüben kann. 

Stöcker & Nüesch (1975) untersuchten elektronenmikroskopisch die Differen¬ 
zierung und Entwicklung der neuromuskulären Synapsen während der Imaginalent- 
wicklung von Antheraea polyphemus. Dabei wurden Berührungsstellen zwischen Axonen 
und undifferenzierten Muskelanlagen mit deutlichen Aggregationen präsynaptischer 
Vesikel entlang der Kontaktzone beobachtet. Diese gehäuft auftretenden Vesikel deuten 
auf eine mögliche Freisetzung von Wirksubstanzen hin. 

Der Transmitter der Wirbeltiere, das Acetylcholin, hat bei Wirbeltieren jedoch 
keinen Einfluss auf die Erhaltung der Muskeln [Übersicht über die Versuche an Wirbel¬ 
tieren bei Guth (1968) und Gutmann (1969)]. Bei den Insekten scheint nach 
Gerschenfeld (1973) das L-Glutamat die Rolle des Transmitters übernommen zu 
haben. Gerschenfeld gibt zu diesem Problem eine umfassende Literaturübersicht 
(weitere Literatur siehe dort), vgl. auch Usherwood (1975). Der wirksame Mechanismus 
des Nervensystems, der nicht für die Kontraktions-Stimulation verantwortlich ist, 
sondern Aufbau und Stoffwechsel der innervierten Muskeln überwacht, ist bis jetzt 
weder bei Wirbeltieren noch bei Insekten geklärt. 


H. ZUSAMMENFASSUNG 

Beim Rosenkäfer Pachnoda marginata Kolbe wurde die Imaginalentwicklung nor¬ 
maler und denervierter Flugmuskeln des Metathorax im Lichtmikroskop vor allem 
morphometrisch quantitativ untersucht. 

Im Zusammenhang mit der Denervation wurde auch die Innervation der Flug¬ 
muskeln des Metathorax verfolgt. Die Innervation der dorsolongitudinalen und obli¬ 
quedorsalen Muskeln erfolgt durch den Flügelnerv. Alle übrigen Muskeln werden vom 
Bein-III-Pleura-Nerv aus innerviert. 

Die Differenzierung der denervierten Muskelfasern wird durch den Eingriff nicht 
wesentlich gestört. Lichtmikroskopisch wurde keine degenerative Veränderung der 
histologischen Struktur festgestellt. 

Die Nervenunterbrechnung wirkt sich allgemein am stärksten auf die Kernver¬ 
mehrung aus, indem diese in den denervierten Muskelanlagen weitgehend unterbleibt. 
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Durch die Denervation wird auch das Muskelwachstum stark beeinträchtigt, aber 
nicht vollständig angehalten. Um die Muskelkerne wird nur die Hälfte der normalen 
Plasma- und Fibrillenmenge aufgebaut. 


Resume 

Chez la cetoine Pachnoda marginata nous avons examine au microscope optique 
le developpement des muscles de vol normaux et denerves du metathorax de l’imago 
avant tout d’une maniere morphometrique quantitative. 

Cette Operation n’a pas influence essentiellement la differentiation des fibres muscu- 
laires, un changement degeneratif de la structure histologique ne fut pas constate au 
microscope optique. 

La nevrotomie exerce sa plus grande influence sur la multiplication nucleaire dans 
les muscles denerves qui est empechee considerablement. 

L’accroissement des muscles aussi est considerablement gene par la denervation, 
mais il n’est pas arrete completement. 

La part du volume de fibres musculaires autour du noyau n’atteignant que la moitie 
de la normale, il s’ensuit que dans un muscle denerve la quantite normale de plasma et 
de fibrilles ne peut etre constituee. 


Tabelle 1 a. 

Entwicklungsablauf normaler Muskeln: dlm. 
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Tabelle 1 b. 

Entwicklungsablauf normaler Muskeln : dvm 
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Tabelle 1 c. 

Entwickhmgsablauf normaler Muskeln : bin. 
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Tabelle 2. 

Entwicklungsablauf cienervierter Muskeln : dlm, dvm, bin. 
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Anzahl gemessener Tiere, 2 = Anzahl gemessener Muskeln, AW = Adultwert der normalen Muskeln. 
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Abb. 4 

Querschnitt durch den bm am 1. Puppentag (7 h). Operationsstadium. Hämalaun/Benzopur- 
purin. Immersions-Objektiv 50 x. Die Muskelkerne liegen grösstenteils an der Peripherie und 
teilweise im Faserzentrum. In diesem Stadium wurden Kernmitosen an der Peripherie beo¬ 
bachtet. Die Tracheenkerne sind grösser und ihr Chromatin ist feiner verteilt. Die Fibrillen 

sind erkennbar. 


Abb. 5 

Querschnitt durch 2 Fasern des denervierten bm einer Imago. Hämalaun/Benzopurpurin. 
Immersions-Objektiv 50 x. Die denervierte Faser weist keine Degenerationserscheinungen auf. 
Die Muskelkerne sind über die gesamte Fläche verteilt. Die Fibrillen sind im Gegensatz zum 
Normalmuskel etwas dünner. Unten: Tracheole dringt in das Sarcoplasma der Faser ein. 

Oben: Fettkörper. 


Abb. 6 

Querschnitt durch eine Faser des imaginalen Normal-bm. Hämalaun/Benzopurpurin. Immer¬ 
sions-Objektiv 50 x. Die Faser ist von Fettkörper umgeben. Die Muskelkerne sind unregel¬ 
mässig über den Querschnitt verteilt. Die mächtigen Fibrillen liegen teilweise in Gruppen 

nebeneinander. 


Abb. 7 

Längsschnitt durch Faser des denervierten bm einer Imago. Hämatoxylin Heidenhain. Immer¬ 
sions-Objektiv 100 x. Links oben: Zwischen den A-Halbscheiben erscheinen die H-Bänder. 


